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摘 要 : 为 探究 岩溶 植物 的 光合 生理 适应 机 制 ， 采 用 Li-6400XT 便携 式 光合 作用 测量 系统 ， 对 广西 平 果 市 岩溶 区 8 

' 适 生 植 物 的 叶片 净 光 合 速 率 (P,)、 气 孔 导 度 (Gs)、 胞 间 CORE CCO . REER (TO. 、 水 分 利用 效率 (WUE) 

和 气孔 限制 值 (Zs〉 等 光合 特征 参数 进行 了 测定 分 析 。 结 果 表 明 : 6 个 光合 特征 参数 在 种 内 和 种 间 均 存在 不 同 程度 的 
变异 ， 且 种 内 变异 均 大 于 种 间 变 异 。G, 和 的 变化 主要 来 源 于 种 间 变 异 (46.7296 ~ 49.76%) ， 而 Pa Cho WUER 

L, 变化 主要 来 源 于 种 内 变异 (48.66% ~ 64.50%) 。 在 生活 型 水 平 ，P,、Gs 和 7 的 种 内 变异 表现 为 常 绿 植物 小 于 落叶 
植物 ， 而 Cj. WUE 和 天 则 相反 。 各 参数 的 种 间 变 异 均 表 现 为 落叶 植物 大 于 常 绿 植物 。 无 论 在 种 内 还 是 种 间 ， Gh 
总 体 变异 程度 最 大 , RAE T-A Pr EAE LA WUE, Ci 最 小 ,P,、Gs 和 7 三 者 之 间 旺 显著 正 相 关 关 系 (P<0.01); 

L; 5 WUE 旦 显著 正 相关 关系 (P<0.05) ,与 G; 和 C; 旦 显著 负 相 关 关 系 (P<0.05) 。 这 种 关系 与 全 球 尺度 基本 一 致 ， 

反映 了 植物 对 资源 的 权衡 策略 ， 验 证 了 岩溶 植物 叶 经 济 谱 (LES) 的 存在 。 常 绿 植物 具有 较 高 的 ZL,、WUE 和 较 低 的 
Gs T, Ci 及 Pu Œ LES 中 的 位 置 更 靠近 具有 高 WUE、 低 蒸腾 、 低 光合 等 特点 的 “缓慢 投资 -收益 "型 物种 的 一 端 ， 而 
落叶 植物 与 之 相反 ， 位 于 低 WUE、 高 蒸腾 、 高 光合 等 特点 的 “快速 投资 -收益 "型 物种 的 一 端 ， 表 明 植 物 通过 性 状 间 

”的 协同 与 权衡 ， 采 取 了 不 同 的 生存 策略 适应 变化 的 环境 。 研 究 结果 为 后 续 筛选 适 生 物种 ， 加 速 植 被 恢复 演 蔡 进程 提 
供 了 科学 依据 。 
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^* Variation and correlation of the photosynthetic traits of 8 adaptive plants in 


the karst region of Southwest Guangxi 
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Abstract: In order to explore the photosynthetic physiological adaptation mechanism of karst plant, Li-6400XT portable 
photosynthesis system were used to detect the leaf photosythetic parameters of eight karst adaptable plants in Pingguo City, 
Guangxi, including net photosynthetic rate (Pn), stomatal conductivity (Gs), intercellular CO» concentration (Cj), 
transpiration rate (7;), water use efficiency (WUE) and stomatal limitation value (Ls). Statistical methods, such as Pearson 


correlation analysis, principal component analysis (PCA), and permutational multivariate analysis of variance 
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(PERMANOVA) were used in this study. The results showed the six photosynthetic parameters had different variation 


within and between species, and all the intraspecific variations were greater than the interspecific. Change of Gs, and T, 


mainly originated from interspecific variation (46.72% - 49.76%), while that of Pa, Ci, WUE and Ls mainly from 
intraspecific variation (48.6696 - 64.5096). At the life form level, the intraspecific variations of Pa, Gs and T, of evergreen 


plants were less than those of deciduous plants, but the intraspecific variation of Cj, WUE and Ls of evergreen plants was 
higher. Interspecific variations of all the parameters of deciduous plants were greater than those of evergreen plants. Gs 
variation was the greatest both at the intraspecific and the interspecific level, followed by T, and P,, while Ls and WUE, and 
C; variation were the least. There were significant positive correlations among Pan, Gs and T, (P«0.01). Ls was significantly 


positively correlated with WUE (P«0.05), but negatively with Gs and C; (P«0.05). The correlations among these 
photosynthetic parameters are basically consistent with the global scale, which reflects the diverse trade-off strategies of 


plants to environment resources. The results also verified the leaf economics spectrum (LES) of karst plant. Evergreen 


n T plants were located at the slow investment-return end of the LES with high values of Ls, WUE and low values of Gs, T4 Ci 


2 and P,. On the contrary, deciduous plants were located at the quick investment-return end of the LES with low value of 


CÓ WUE and high value of P; and 7;. The results reflect karst plant adapt to changing environment with different adaptation 


NI strategies by trade-offs or co-ordinations among traits, and provide scientific basis for selecting adaptive tree species and 


^ accelerating the succession process of vegetation restoration in the karst area. 


Hh Key words: photosynthetic traits, intraspecific variation, interspecific variation, leaf economics spectrum, karst 


(C 光合 作用 是 植物 吸收 光 能 转化 为 化 学 能 的 过 程 ， 是 植物 干 物质 积累 和 新 陈 代 谢 最 重要 的 生理 过 程 ， 对 实现 自然 
: ， 界 能 量 转换 ， 维 持 大 气 碳 - 氧 平 衡 具 有 重要 意义 〈 潘 业 兴 和 王 帅 ,2016) 。 光 合作 用 既 受 叶片 自身 性 状 的 影响 ， 还 与 
O 光照 、 温 度 、 湿 度 、CO; 浓 度 以 及 水 分 等 外 界 环境 因子 密切 相关 ， 不 同 的 环境 因子 会 表现 出 不 同 的 生态 适应 性 和 适 
应 机 制 (Robert et al., 2007; 池 永 宽 等 , 2014) 。 在 植物 生理 生态 学 研究 中 ， 叶 片 光合 生理 一 直 倍 受 关注 ( 曹 生 奎 等 ， 
2012; 谭 代 军 等 , 2019) 。 

近年 来 ， 气 候 变化 对 全 球 生态 系统 和 生物 多 样 性 造成 的 一 系列 负面 或 潜在 影响 已 引起 全 社会 的 密切 关注 〈 王 常 
顺和 汪 诗 平 , 2015) 。 叶 片 性 状 对 气候 变化 极为 敏感 ， 能 够 较为 准确 地 反映 植物 对 气候 变化 的 响应 与 适应 机 制 
(Scoffoni et al., 2011; 肖 迪 等 , 2016) 。 故 以 叶片 为 研究 对 象 ， 国内 外 众多 生态 学 者 进行 了 大 量 的 研究 (Wright et al., 
2004; Read & Moorhead , 2014; HRE, 2020; 庞 世 龙 等 ,2021a) 。 其中, 叶 经 济 谱 Cleaf economics spectrum, LES) 
的 提出 ， 为 生态 学 研究 提供 了 新 的 理论 与 方法 (Sakschewski et al., 2015; 宋 贺 等 ; 20160. ， 也 为 在 全 球 气 候 变 化 大 背 
景 下 ， 更 好 地 理解 植物 对 气候 变化 的 适应 机 制 提供 了 科学 依据 。LES 是 一 系列 相互 联系 、 协 同 变化 的 性 状 组 合 ， 质 
时 量化 了 一 系列 连续 变化 的 植物 资源 权衡 策略 。LES 的 一 端 是 “快速 投资 -收益 ”型 物种 , 而 另 一 端 是 “缓慢 投资 -收益 ” 
型 物种 ， 其 间 是 二 者 的 过 渡 梯 度 类 型 《Wright et al., 2004; 陈 莹 婷 和 许 振 柱 , 2014; 金鹰 和 王 传 宽 ,2015) 。 自 此 之 后 ， 
在 全 球 范围 内 有 关 LES. 的 研究 相继 展开 ， 从 不 同 尺 度 、 不 同 分 类 群 、 不 同 生态 系统 ， 利 用 不 同性 状 指标 验证 了 LES 
的 普遍 存在 (Sakschewski et al., 2015; Asner et al., 2016; Zirbel et al., 2017; 朱 济 友 等 , 2018) ， 但 也 有 一 些 研究 报道 


H 


了 与 LES 存在 差异 或 矛盾 的 结果 (Messier et al., 2017) 
完 仍 然 存在 较 大 空缺 ， 尤 其 对 极端 和 特殊 

中 国 西南 岩溶 区 碳酸 盐 岩 出 露面 积 54 万 km2， 是 全 球 分 布 男 
态 环 境 最 脆弱 的 地 区 ( 何 雷 嘉 等 , 2019) 。 其 地 质 背 景 独特 、 复 杂 且 时 空 异 质 性 
获得 充足 的 水 分 ， 生 长 受到 限制 ， 一 旦 遭 到 破坏 ， 极 难 


生长、 


列 独特 的 形态 结构 和 生理 适应 机 制 ( 倪 隆 康 等 , 2019; 黄 目 
提供 了 良好 的 研究 对 象 。 目 前 ， 有 关 岩 溶 植物 光合 作 
究 ( 罗 绪 强 等 , 2019; 李 玉 凤 等 , 2020; 
合生 理 对 异 质 性 生境 的 响应 及 其 适应 性 调控 机 理 的 下 


生态 学 机 到 
制 下 的 比较 看 


拟 探讨 
间 变 异 特征 如 何 ; 


生境 的 下 


如 下 问题 : 


(1) 不 同 物种 及 生活 型 植物 间 光 合 特 


完 相 对 有 限 。 
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. LES 理论 的 检验 与 应 用 仍 需 更 多 验证 。 


ur 
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在 中 国 LES HE 


RERA FARAR WIKRE Æ 


水 土地 下 漏 失 严 导 


mu 


， 植 被 无 法 


恢复 ， 其 至 会 引发 和 加 剧 土地 石 演化 。 水 分 亏 缺 是 该 区 植被 
分 布 和 恢复 重建 的 主要 限制 因子 Gu et aL, 2015; 谭 凤 森 等 ,2019〉。 岩 溶 植被 在 长 期 进化 过 程 中 形成 了 一 系 


BSE, 2021) ， 这 为 探讨 岩溶 植物 的 光合 生理 及 其 背后 的 


究 涉 猫 较 少 。 本 而 


的 研究 多 和 集 


FH 


T 提供 科学 依据 。 


水 量 1 


' 用 类 、 


之 全 年 无 钉 期 345 d。 该 地 
”人 为 干扰 强烈 ， 原 始 植被 已 遭 破 ] 


Fi 研究 地 区 与 研究 方法 
1.1 研究 区 概况 
研究 地 位 于 广西 平 果 市 太 ? 


(3) 检验 LES 理论 在 局 域 尺度 上 的 适用 性 。 
的 生理 适应 机 制 ， 而 且 还 能 有 效 地 揭示 植物 群落 的 构建 与 维持 机 制 ， 为 西南 岩溶 


征 参数 是 否 存在 差异 ; 


于 不 同 物种 或 基于 不 同 环境 因子 控 
欧 芷 阳 等 , 2020) ， 对 退化 岩溶 生态 系统 植被 恢复 过 程 中 植物 光 
西南 岩溶 区 8 种 适 生 植物 为 


究 对 象 ， 


(2) 植物 光合 特征 参数 的 种 内 和 种 


这 些 问题 的 科学 解答 ， 


不 仅 客 观 地 反映 了 岩溶 植物 


400 ~ 1 550 mm, 集 


分 布 于 5—9 


药 用 类 、 


O 1.2 试验 材料 


fete S 


区 为 典型 的 岩溶 峰 从 注 


裸 根 苗 造林 ， 


区 石 漠 化 综合 治理 和 生态 恢复 重建 


AR “镇 旺 里 村 (10792824" E, 23935'10" N) ， 海 拔 402.0 ~ 667.5 m， 属 南亚 热带 季风 和 气 
候 ， 光 照 充 足 ， 热 量 丰 富 ， 雨 量 充 沛 ， 雨 热 同 期 。 年 平均 日 照 时 数 1682.7h, 


FEF 均 气温 18.1 ~ 21.5 C, EFIK 


站 ， 占 全 年 降水 量 的 ALE, 年 平均 蒸发 量 1571.9 mm; 相对 湿度 81%, 


其 余 为 容器 


小 


著 差 异 的 8 种 适 生 植 物 作 为 研究 对 象 〈 表 1) 。 


表 1 ， 桂 西南 岩溶 区 8 种 适 生 植物 基本 信息 


E 地 地 貌 ， 山 势 险峻 ， 岩 石 裸露 率 高 ， 土 层 稀少 、 
未， 退化 为 蒋 刺 灌 从 或 草 从 ， 局 部 土地 石 漠 化 趋势 明显 。2016 年 退耕 还 林 ， 引 入 材 
油料 类 、 果 木 类 、 蔬 菜 类 和 观赏 类 等 水 土 保持 植物 32 种 ， 其 中 茶 条 木 (Delavaya toxocarpa) 和 苏 
(U k (Caesalpinia sappan) 采用 播 


r. ; MEH (Toona sinensis) XA 


浅薄 且 分 布 不 连续 ， 


! 造 林 , 泡 核 桃 CJuglans sigillata)、 长 穗 桑 CMorus wittiorum)、 任 豆 (Zenia insignis) 
苗 造 林 。 造 林 后 连续 抚育 3 年 。 


在 退耕 还 林 区 内 ， 选 择 坡 位 、 坡 向 和 苗木 长 势 基本 一 致 的 地 块 作为 试验 样 地 ， 从 中 选取 不 同 生活 型 和 叶片 质地 


Table 1 Basic information about the 8 suitable plants in a karst area of Southwest Guangxi 


编号 物种 生活 型 叶 质 地 平均 胸径 平均 树 高 
Number Species Life form Leaf texture Mean DBH (mm) Mean height (m) 
El 降 香 Dalbergia odorifera 种 绿 Evergreen ” 近 革 质 Near leathery 23.91+4.93 2.83+0.37 
E2 枇杷 Eriobotrya japonica 常 绿 Evergreen +J Leathery 19.77+5.20 2.41+0.25 
E3 WX Excentrodendron tonkinense 常 绿 Evergreen — "Ji Leathery 14.69+4.73 2.21+0.42 
E4 海南 菜豆 树 Radermachera hainanensis ” 常 绿 Evergreen 近 革 质 Near leathery 17.7546.33 2.10+0.53 


DI 顶 果木 Acrocarpus fraxinifolius 落叶 Deciduous ” 注 纸 质 Thiniy papery 25.82+5.31 2.8340.49 
D2 EISIEN Alnus formosana 落叶 Deciduous ” 纸 质 Papery 52.93+11.06 6.14+0.95 
D3 柚木 Tectona grandis 落叶 Deciduous ” 厚 纸 质 Thickly papery 19.10+5.69 2.35+0.51 
D4 香椿 Toona sinensis 落叶 Deciduous ” 纸 质 Papery 44.40+7.01 3.84+0.89 


注 : 表 中 数据 形式 为 平均 值 + 标 准 偏差 。 下 同 。 


Note: The data in the table are in the form of mean + standard deviation. The same as below. 


1.3 测定 方法 

试验 于 植物 生长 旺季 S 月 上 旬 ， 选 择 连续 晴朗 天 气 ， 在 8:00 ~ 18:00 时 段 内 ， 采 用 Li-6400XT 便携 式 光 合作 用 
测量 系统 (Li-Cor, Inc., USA) 的 2 cm X 3 cm 标准 透明 叶 室 测定 植物 叶片 光合 日 变化 ， 每 隔 28 测定 1 批 次 。 测 定 

时 ， 设 置 气体 流速 为 500 humol's1， 保 持 叶 室 与 自然 光线 垂直 。 每 物种 测定 3 株 ， 每 株 选 取 3 片 受 光 方 向 一 致 、 叶 

位 相同 、 大 小 相近 、 健 康成 熟 的 叶片 进行 测定 。 输 出 的 测定 参数 包括 : 净 光 合 速率 (P, hmolm2.s1) 、 气 孔 导 度 

(Gs, molm2.s1) 、 胞 间 CO2 KE. (Ci, umol-mol!) , Z&JS3E A8 CT, mmol: m?-s!) 和 大 气 COKE (Co, umol- mol) 
> 等。 水 分 利用 效率 (WUE=P,/T, pmol mol!) 和 气孔 限制 值 CL (CC) /CaX 100, %) 的 计算 方法 参见 文献 〈 欧 
ep 正 阳 等 , 2020) 。 
2 1.4 数据 处 理 

鉴于 植物 叶片 P, AE 10:00 时 前 后 达到 日 最 大 值 ， 故 选取 该 时 刻 的 光合 数据 ， 对 各 光合 特征 参数 进行 正 态 性 和 
方差 齐 性 检验 ， 测 定数 据 均 服 从 正 态 分 布 和 方差 齐 性 ;然后 采用 单 因素 方差 分 析 (one-way ANOVA) 和 最 小 显著 性 
差异 法 (LSD) 检验 不 同 物种 及 生活 型 之 间 均 值 是 否 存在 显著 性 差异 。 采用 变异 系数 (CT 三 标准 偏差 /平均 值 X100%) 
衡量 各 参数 在 种 内 、 种 间 和 总 体 水 平 的 变异 程度 。 其 中 ， 种 内 变异 利用 各 物种 所 有 个 体 的 实测 值 计 算 ， 种 间 变 异 利 
Fa 用 每 个 物种 的 平均 值 计 算 ， 总 体 变异 采用 所 有 个 体 的 实测 值 计 算 。 利 用 线性 混合 模型 (linear mixed model, LMM ) 
SC 和 方差 分 解 方法 对 生活 型 、 物 种 和 个 体 水 平 上 的 性 状 变异 进行 方差 分 解 。 以 生活 型 为 固定 因子 ， 物 种 和 个 体 为 嵌 套 
CS 随机 因子 ， 相 应 光合 特征 参数 作为 因 变 量 构建 线性 混合 模型 ， 通 过 限制 最 大 似 然 CREMLO 来 拟 合 模型 ， 然 后 利用 
© ape::varcomp() 函 数 从 拟 合 对 象 中 获取 方差 分 量 估计 。 采 用 Pearson 相关 性 分 析 各 参数 在 种 内 和 种 间 水 平 上 的 相关 关 
O 系 。 采用 主 成 分 分 析 (principal component analysis, PCA) 对 不 同 植物 叶片 光合 特征 参数 进行 排序 ， 据 此 分 析 植物 在 

LES 上 的 分 布 状 况 ， 并 进行 置换 多 元 方差 分 析 Cpermutational multivariate analysis of variance, PERMANOVA ) 不 同 

生活 型 对 植物 叶片 光合 特征 参数 的 影响 。 上 述 数据 分 析 与 作 图 均 使 用 R 3.6.3 软件 完成 。 

2 ”结果 与 分 析 

2.1 植物 叶片 光合 特征 


表 2 可 知 , 桂 西 南 岩 溶 区 8 种 适 生 植物 叶片 Pa Gs. Ci T^ WUE 和 工 ;的 变 幅 分 别 为 2.03 ~ 10.79 umol:m?: st, 
0.04 ~ 0.33 mol-m?:s!, 137.51 ~ 213.78 umol:mol!, 0.71 ~ 3.91 mmol:m?:s!, 1.94 ~ 4.53 umol:mol! 和 18.06% ~ 


地 


i | 
d 


| 


47.89%， 平 均值 分 别 为 6.68 umol-m?:s!. 0.18 mol:m?:s1、180.43 umol:mol!, 2.41 mmol:m?:s!, 2.86 hmolmoll 
和 31.39%。 其 中 ，P。、Gs 和 工 均 以 柚木 最 大 ，C;i 以 降 香 最 大 ，WUE 和 工 ,以 枇杷 最 大 ; Ps. GI T, UE ERU, 
Ci, WUE 和 工分 别 以 枇杷 ,柚木 和 降 香 最 小 ,方差 分 析 结 果 表 明 ,6 个 光合 特征 参数 在 部 分 植物 间 差 异 显 著 (P<0.05)， 
但 在 不 同 生 活 型 〈 常 绿 和 落叶 ) 植物 之 间 差 异 均 不 显著 (P>0.05) 。 


X2 不 同 物种 和 生活 型 的 植物 叶片 光合 特征 


Table 2 The leaf photosythetic characteristic of different plant species and life forms 


净 光 合 速率 气孔 导 度 胞 间 CO; 浓 度 蒸腾 速率 水 分 利用 效率 气孔 限制 值 
物种 Net photosynthetic Stomatal Intercellular CO; Transpiration Water use Stomatal 
Species rate conductance concentration rate efficency limitation 

P,(gmolm?:s!) ^ G,(molm?s!)  Ci(umobmol!) T, (mmol:m?-s!) WUE (umol:mol) L; (96) 
降 香 Dalbergia odorifera 5.371.21bc 0.16+0.04abc 200.96+2.23a 2.06+0.31cd 2.59+0.20b 24.97+0.74c 
枇杷 Eriobotrya japonica 5.84+0.68abc 0.10-:0.02c 158.25+18.05c 1.56+0.23d 3.79+0.64a 40.80+6.14a 
Wü  7K | Excentrodendron 

6.22:0.55abc 0.14+0.04bc 170.11210.54bc 2.42x0.45bcd 2.602-0.23b 34.5024.11abc 
tonkinense 
海南 菜豆 树 Radermachera 

7.55+1.40ab 0.24+0.08ab 190.35+20.59ab 2.66+0.59abc 2.96+0.90ab 27.39+8.22bc 
hainanensis 
顶 果 本  Acrocarpus 

7.46x3.17ab 0.19x:0.10abc 176.02::10.90abc 2.55::0.95abc 2.92:0.38ab 32.18-4.23abc 
fraxinifolius 
ARISEN Alnus formosana 8.30+1.88ab 0.25::0.03a 190.16+21.62ab 3.06+0.26ab 2.75+0.79b 28.11+7.83bc 
AA Tectona grandis 8.39+1.27a 0.26+0.08a 187.21+8.53ab 3.42+0.66a 2.46+0.12b 28.16+3.23bc 
、 s Toona sinensis 4.2742.05c 0.094-0.05c 170.36x17.64bc 1.52+0.70d 2.84+0.48b 35.00+6.26ab 
常 绿 植物 Evergreen 6.25+1.22a 0.16+0.07a 179.92+21.50a 2.17+0.56a 2.99+0.71a 31.92+8.03a 


落叶 植物 Deciduous 7.11+2.57a 0.20+0.09a 180.94+15.73a 2.64+0.95a 2.74+0.46a 30.86+5.71a 


i : 同一 列 不 同 小 写字 母 表示 差异 显著 (P<0.05) 。 


Note: Different lowercase letters indicate significant differences at 0.05 level. 


2.2 光合 特征 参数 的 种 内 和 种 间 变 异 

6 个 光合 特征 参数 在 种 内 和 种 间 水 平 上 均 存 在 不 同 程度 的 变异 ， ! 内 变异 均 大 于 种 间 变 异 〈 表 3) 。 从 物种 水 
平 上 看 , TER 已 (47.98%) ~ Gs (50.65%) 和 T. (46.4496) 以 及 枇杷 的 Ci (11.41%)、 海 南 菜 豆 树 的 WUE (30.5796) 
A L (30.02940 种 内 变异 最 大 。 在 生活 型 水 平 E，P,、G; 和 的 种 内 变异 表现 为 常 绿 植物 小 于 落叶 植物 ， 而 Ci. 
WUE 和 工 , 则 相反 。 各 参数 的 种 间 变 异 均 表 现 为 落叶 植物 大 于 常 绿 植物 。 无 论 在 种 内 还 是 种 间 水 平 ，G; 的 总 体 变 异 


程度 最 大 ， 2 次 是 T, 和 Pa; n 


次 是 大 和 WUE，Ci 最 小 。 


RI 不 同 物种 和 生活 型 的 植物 叶片 光合 特征 参数 (种 内 /种 间 ) 变异 系数 


Table3 The intraspecific- and -interspecific Variation coefficients of leaf photosynthetic parameters of different plant species and life form 


变异 系数 Coefficient of variation (96) 


净 光合 速率 。 ”气孔 导 度 。” 胞 闻 CO: 浓 度 RAER 水 分 利用 效率 — 气孔 限制 什 


物种 


Net photosynthetic Stomatal Intercellular CO» Transpiration Water use Stomatal 


Species 
rate conductance concentration rate efficency limitation 


P, G; Ci T. WUE Ls 


降 香 Dalbergia odorifera 22.46 25.49 1.11 15.11 7.81 2.95 


枇杷 Eriobotrya japonica 11.59 17.32 11.41 14.61 16.83 15.05 
W Excentrodendron tonkinense 8.91 25.76 6.19 18.46 8.69 11.91 
海南 菜豆 树 Radermachera hainanensis 18.55 33.07 10.81 22.04 30.57 30.02 
顶 果木 Acrocarpus fraxinifolius 42.46 49.71 6.19 37.20 12.91 13.13 
台湾 想 木 Alnus formosana 22.60 13.86 11.37 8.40 28.60 27.87 
柚木 Tectona grandis 15.17 31.63 4.55 19.33 4.84 11.46 
FHE Toona sinensis 47.98 50.65 10.36 46.44 16.75 17.89 
常 绿 植物 Evergreen 19.49/3.27 42.13/28.83 11.95/5.90 25.82/5.31 23.71/12.39 25.15/9.65 
落叶 植物 Deciduous 36.11/13.78 45.98/31.22 8.69/6.15 36.12/14.99 16.88/14.81 18.51/13.35 
总 体 平均 Overall average 30.14/22.20 45.17/37.51 10.21/7.78 33.28/28.01 20.87/14.41 21.77/16.62 


2.3 光合 特征 参数 变异 的 来 源 

线性 混合 模型 和 方差 分 解 结果 表明 ， 植 物 生活 型 、 种 内 个 体 和 种 间 物 种 水 平 对 叶片 光合 特征 参数 的 影响 具有 不 
同 的 效应 〈 表 4) o Pa Cho WUE 和 工 ;的 变化 主要 来 源 于 种 内 变异 (48.66% ~ 64.50%) ， 而 Gs 和 工 变 化 主要 来 源 
于 种 间 变 异 〈46.72% ~ 49.76%) ， 生 活 型 对 所 有 光合 特征 参数 的 影响 几乎 不 存在 。 总 体 而 言 ， 桂 西南 岩溶 区 植物 叶 
片 光 合 特征 参数 的 种 内 变异 (49.6294). 大 于 种 间 变 异 (37.1794). ， 种 内 变异 是 叶片 光合 特征 参数 变异 的 主要 来 源 之 


o 


表 4 生活 型 、 种 内 和 种 间 对 不 同 植物 叶片 光合 特征 参数 变异 的 贡献 


Table 4 Contribution of leaf habit, intraspecific and interspecific to different plant leaf photosynthetic parameters 


ZH 


献 百分比 Percentage of contribution (%) 


光合 特征 参数 


生活 型 种 内 种 间 随机 误差 
Photosynthetic parameter 
Leaf form Intraspecific Interspecific Random error 

净 光 合 速率 (P,) Net photosynthetic rate 5.22 56.49 29.48 8.81 
气孔 导 度 (G,) Stomatal conductance 4.58 40.97 46.72 7.73 
胞 间 CO; 浓 度 (C) Intercellular CO» concentration 4.95 48.66 38.04 8.35 
燕 腾 速率 (7,) Transpiration rate 4.43 38.33 49.76 7.48 
水 分 利用 效率 (WUE) Water use efficency 5.35 64.50 21.12 9.03 
气孔 限制 值 (Ls) Stomatal limitation 4.95 48.77 37.92 8.36 
平均 值 Mean 4.91 49.62 37.17 8.29 


2.4 光合 特征 参数 在 种 内 和 种 间 水 平 上 的 相关 性 
Pearson 相关 性 分 析 结 果 表 明 (图 1) ， 在 种 内 个 体 水 平 上 ， 除 P Ch WUE 和 工 ,不 显著 相关 外 (P>0.05) ， 
其 余 参数 之 间 均 存在 显著 的 相关 关系 〈P<0.05) 。 在 种 间 物 种 水 平 上 ， 各 参数 的 相关 性 显著 程度 均 低 于 种 内 个 体 水 
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平 。 无 论 是 在 种 内 还 是 种 间 水 平 ，P,、G, 和 了 三 者 之 间 呈 显著 正 相 关 关 系 (P<0.01) , L,5 WUE 呈 显 著 正 相关 关 
f& (P<0.05) ， 与 G; 和 Ci 时 显著 负 相 关 关 系 (P<0.05) 。 


A 种 内 水 平 Intraspecific level B 种 间 水 平 Interspecific level 
S * 表 示 P«0.05; ** 表 示 P«0.01; *** 表 示 P<0.001。 
Note: * indicates P<0.05; ** indicates P<0.01; *** indicates P<0.001. 
E 1 叶片 光合 特征 参数 在 种 内 和 种 间 水 平 上 的 Pearson 相关 系数 
© Fig. 1 The correlation coefficients between different leaf photosynthetic parameters at the intraspecific and interspecific level 
co 
Q 2.5 光合 特征 参数 的 主 成 分 分 析 
e PCA 结果 表明 (图 2: AO ， 第 1 主 成 分 解释 了 植物 叶片 光合 特征 参数 总 变异 的 71.6496, 5; Gss Tm Cif Ps 
CN 呈 显 著 正 相关 ， 与 L, 呈 显著 负 相 关 。 第 2 主 成 分 解释 了 总 变异 的 20.42%， 与 各 参数 均 无 显著 相关 性 〈P>0.05) 。 
.之 两 者 累积 解释 率 为 92.06%, 保留 了 原始 数据 的 绝 大 部 分 信息 , 较 好 地 反映 了 植物 在 生长 过 程 中 对 资源 的 利用 与 分 布 ， 
X 且 其 影响 大 小 主要 由 第 1 主 成 分 决定 ， 相 当 于 叶片 经 济 谱 (LES) 理论 中 的 “投资 -收益 ”策略 轴 。 各 参数 对 第 1 主 成 
E 分 的 贡献 由 大 到 小 依次 为 Gs (20.70%) >T, (19.3496) 2L, (18.2896) >C; (16.1396) >P, (13.9896) >WUE (11.58%), 
- 沿 第 1 主 成 分 从 左 至 右 呈 现 LL. WUE 逐渐 减 小 而 Go Ta Co A P 逐渐 增 大 的 变化 梯度 。 


在 物种 排序 图 中 (图 2: B) ， 常 绿 植物 的 质心 位 于 第 1 主 成 分 轴 的 负 向 区 域 ， 具 有 较 高 的 L WUE 和 较 低 的 
Gs T& GR Pas 而 落叶 植物 的 质心 位 于 第 1 主 成 分 轴 的 正 向 区 域 ， 呈 现 相反 的 趋势 。PERMANOYVA 结果 显示 ， 
常 绿 和 落叶 植物 间 的 差异 不 显著 CP>0.05) ， 和 群体 性 状 相似 、 趋 同 ， 但 常 绿 植物 降 香 、 枇 杷 、 海 南 菜豆 树 和 落叶 植 
物 顶 果木 以 及 香椿 均 分 布 在 其 95% 置 信 区 间 的 外 围 ， 个 体 趋 异 适应 性 分 化 较 明 显 。 
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主 成 分 2 Principal component 2 (20.42%) 
主 成 分 2 Principal component 2 (20.4296) 


1 
PERMANOVA: R?- 0.032; P-value = 0.82 


一 1.0 0.0 1.0 —4.0 -20 0.0 2.0 
主 成 分 1 Principal component 1 (71.64%) 主 成 分 1 Principal component 1 (71.6496) 


El. 降 香 ; E2. 枇杷 ; E3. UK; Ed. 海南 菜豆 树 ; D1. 顶 果木 : D2. 台湾 档 木 ; D3. 柚木 ; D4. 香椿 。 


El. Dalbergia odorifera, E2. Eriobotrya japonica, E3. Excentrodendron tonkinense, E4. Radermachera hainanensis, D1. Acrocarpus 


fraxinifolius, D2. Alnus formosana; D3. Tectona grandis; D4. Toona sinensis. 


图 2 桂 西 南 岩溶 区 8 种 适 生 植物 叶片 光合 特征 参数 的 主 成 分 分 析 


Fig.2 Principal component analysis of leaf photosynthetic parameters of the 8 adaptive plants in karst area of Southwest Guantxi 


3 讨论 与 结 

叶片 光合 特性 反映 了 植物 对 自然 环境 的 响应 与 适应 《〈 师 生 波 等 , 2006; 李 玉 凤 等 , 2020) 。 其 中 ，G; 作 为 植物 与 
大 气 间 进行 碳水 交换 的 重要 通道 (高 冠 龙 等 , 2016)，, 调节 光合 碳 同化 速率 与 水 分 消耗 之 间 的 平衡 (Gagen et al., 2011; 
全 先 奎 和 王 传 宽 , 2015)〉 ， 在 一 定 程度 上 反映 植物 的 生态 适应 性 〈 李 中 华 等 , 2016) 。P; 是 表征 植物 光合 能 力 强 弱 最 
直接 的 参数 ， 其 大 小 反映 植物 的 生存 与 竞争 能 力 〈 罗 绪 强 等 , 2019; xU SE BIA, 20200 。WUE 是 衡量 植物 碳水 耦合 3 
系 的 重要 参数 之 一 ， 表 征 植物 抗旱 性 能 和 水 分 利用 状况 〈 李 玉 凤 等 , 2020) 。 本 研究 中 ， 柚 木 的 P,、G; 和 工 最 大 ， 
表现 出 了 较 高 的 光 能 利用 效率 ， 表 明 其 具有 相对 较 高 的 光合 生产 力 。 枇 杷 的 WUE 和 工 ,最 大 ， 表 明 枇 杷 更 耐 旱 ， 适 
应 能 力 更 强 。 桂 西南 岩溶 区 8 种 适 生 植物 的 G;,、P, 和 WUE 低 于 东南 沿海 防护 林 主 要 树种 〈 黄 敏 参 等 , 2012) ， 而 
高 于 湘西 野生 巨 紫荆 (Cercis gigantea) 〈 和 红 晓 等 , 2021) 。 不 同 地 区 植物 主要 光合 特征 参数 的 差异 ， 体 现 了 植物 
对 自然 环境 的 生态 适应 性 。 相 较 于 自然 条 件 相 对 优越 的 东南 沿海 地 区 植物 而 言 ， 桂 西南 岩溶 区 植物 光合 碳 同 化 力 较 
低 ， 光 合生 产能 力 较 弱 ， 表 现 出 较 弱 的 光合 特性 和 保守 的 生存 策略 。 同 时 在 一 定 程度 上 也 反映 了 村 西南 岩溶 生境 恶 
劣 ， 植 物 生 长 受到 抑制 。 

表 型 可 塑性 是 植物 适应 异 质 性 生境 的 一 种 普遍 策略 ， 对 植物 分 布 具有 重要 意义 〈 陆 霞 梅 等 , 2007; 施 建 敏 等 
2014) 。 本 研究 6 个 光合 特征 参数 在 种 内 和 种 间 均 存在 不 同 程度 的 变异 ， 表 明 不 同 光合 参数 受 遗传 因素 和 环境 条 件 
的 影响 程度 存在 差异 。 变 异 分 解 结果 表 明 ，G, 和 7 的 变化 主要 来 源 于 种 间 变 异 (46.7296 ~ 49.76%) ， 受 遗传 因素 
的 限制 ， 具 有 相对 稳定 的 变化 特征 ， 而 Pu. Cj WUE 和 工 ,变化 主要 来 源 于 种 内 变异 (48.66% ~ 64.50%) ， 这 可 能 
源 于 种 内 个 体 之 间 的 遗传 变异 或 异 质 性 生境 下 产生 的 表 型 可 塑性 ， 是 植物 抵御 环境 胁迫 的 重要 响应 与 适应 机 制 
(Jung et al., 2010) 。 研 究 还 发 现 这 6 个 光合 特征 参数 的 种 内 变异 均 大 于 种 间 变 异 ， 表 明 植 物 个 体 在 面临 环境 胁迫 
时 会 采取 更 灵活 的 适应 策略 ， 表 现 出 较 高 的 表 型 可 塑性 。 这 是 趋同 适应 的 结果 ， 种 内 变异 越 高 意味 着 物种 对 生境 的 
适应 性 越 强 (Lu et al., 2018) ; 而 种 间 变 异 小 则 说 明 物 种 特性 所 带 来 的 影响 作用 较 小 。 这 与 前 人 的 研究 结果 一 致 
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(Hulshof et al., 2013; Carlucci et al., 2015) 。 在 局 域 尺 度 上 ， 种 内 变异 常常 主导 着 群落 对 环境 变异 的 响应 。 

本 研究 8 种 适 生 植物 叶片 光合 特征 参数 的 种 内 变异 平均 值 为 19.54%， 低 于 贵州 退化 喀斯特 森林 常见 植物 
(45.21%) ( 罗 绪 强 等 ,2019) , RIET EZE FRR E (Auger & Shipley, 2013) ， 这 可 能 是 生境 专 性 
化 的 一 个 结果 ， 低 变异 种 更 常见 于 恶劣 生境 ( 钟 巧 连 等 , 2018; 何 雁 等 , 2021)〉。 在 生活 型 水 平 ，P,、G; 和 的 种 内 
变异 表现 为 常 绿 植物 小 于 落叶 植物 ， 而 C. WUE IL, 则 相反 。 常 绿 植物 的 叶片 通常 为 革 质 ，COs 和 H20 等 气体 从 
气孔 到 叶绿体 的 扩散 路 径 较 长 、 阻 力 较 大 (Zhang et al., 2015) ， 从 而 导致 P, F (Sack et al., 2013; SEMENE TE, 
20150 , 生长 速率 减缓 , 延长 叶片 碳 积累 的 时 间 , 进而 提高 WUE, 增强 其 对 异 质 性 生境 的 适合 度 ( 庞 世 龙 等 , 2021a )。 
而 落叶 植物 的 叶片 为 纸 质 ， 气 孔 阻 力 小 ， 光 合 能 力 强 ， 旱 季 通 过 落叶 减少 水 分 蒸腾 和 代谢 消耗 ， 忍 受 干旱 胁迫 的 能 
力 较 差 ( 金 认 和 王 传 宽 , 2015) 。 这 种 差异 反映 了 不 同 生 活 型 植物 叶片 光合 生理 特性 的 内 在 区 别 (Tomlinson et al., 
20140 ， 直 接 减 少 了 小 尺度 下 常 绿 和 落叶 植物 的 竞争 强度 。 各 参数 的 种 间 变 异 均 表 现 为 落叶 植物 大 于 常 绿 植物 ， 这 

是 因为 常 绿 植物 属 区 域 亚热带 常 绿 阔 叶 林 带 的 常见 种 ， 具 有 最 佳 的 资源 利用 性 状 ， 占 据 群 落 性 状 空间 的 核心 位 
置 ， 也 因此 降低 了 种 间 的 性 状 变异 。 落 叶 植 物 大 多 处 于 不 适 生 长 的 条 件 下 ， 为 了 生存 而 表现 出 较 高 的 表 型 变异 。 无 
论 在 种 内 还 是 种 间 水 平 ，G; 的 总 体 变 异 程度 最 大 ， 其 次 是 TH P,， 再 次 是 L; 和 WUE，Ci 最 小 。 气 孔 对 环境 变化 极 
”为 敏感 ， 其 孔径 大 小 直接 控制 植物 的 蒸腾 和 光合 作用 《〈 李 中 华 等 , 2016) 。 气 孔 性 状 由 遗传 和 环境 条 件 共同 决定 ， 
不 同 遗 传 背景 的 植物 气孔 差异 较 大 ， 其 变异 幅度 随 生境 而 异 (Westoby & Wright, 2006) 。 

植物 在 漫长 的 进化 过 程 中 , 逐渐 形成 了 一 系列 相互 联系 、 协 同 变化 的 性 状 组 合 Wright et al., 2004; RERA 
振 柱 , 2014) 。 本 研究 发 现 ，P,、G; 和 7, 三 者 之 间 旺 显著 正 相 关 关 系 〈P<0.01) ， 这 是 因为 光合 作用 和 蒸腾 作用 与 
气孔 开 度 密切 联系 且 同 时 进行 ， 在 演 蔡 中 具有 协同 性 ， 呈 现 一 致 的 变化 规律 〈 许 洛 山 等 , 2015) 。L; 与 WUE & SE 
正 相 关 关 系 〈P<0.05) ， 与 G, 和 C 呈 显著 负 相 关 关 系 CP«0.050 ， 表 明 植 物 通 过 到 权衡 碳水 之 间 的 平衡 ， 从 而 最 
大 限度 地 利用 有 限 的 资源 ， 维 持 较 高 的 光合 生理 活动 强度 (Casson & Hetherington, 2010; EE, 2014) 。 这 种 关系 
“与 全 球 尺度 基本 一 致 ， 反 映 了 植物 对 资源 的 权衡 策略 ， 进 一 步 表 明 LES 也 存在 于 岩溶 异 质 性 生境 。 这 6 个 光合 特征 
二 参数 的 协同 或 权衡 关系 在 种 内 个 体 水 平和 种 间 物 种 水 平 大 致 相同 ， 这 同 何 东 (2016) 、 刘 润 红 等 2020) 的 研究 结 
D 果 一 致 。 这 寓 示 着 这 些 参 数 的 相关 关系 在 地 理 空间 上 有 具有 广泛 的 有 效 性 ， 以 及 表 型 发 育 限制 对 于 性 状 变异 的 普遍 作 
.三 M ( 何 东 , 2016) 。 
7 不 同 物种 在 LES 上 有 不 同 的 位 点 ， 具 有 不 同 的 性 状 组 合 (Wright et al., 2004; RETE, 2016; 庞 世 龙 等 , 2021b) 。 
PCA 结果 显示 ， 常 绿 植物 的 质心 位 于 第 1 主 成 分 轴 的 负 向 区 域 ， 具 有 较 高 的 Lo WUE RUBSHIK Go Ta CUR Pn 
表明 常 绿 植物 在 LES 中 的 位 置 更 靠近 具有 高 WUE、 低 蒸腾 、 低 光合 等 特点 的 “缓慢 投资 -收益 "型 物种 的 一 端 ， 而 落 
叶 植 物 与 之 相反 ， 位 于 低 WUE、 高 葵 腾 、 高 光合 等 特点 的 “快速 投资 -收益 ?型 物种 的 一 端 。 植 物 在 长 期 的 进化 中 形 
成 了 常 绿 和 落叶 2 种 不 同 的 生活 史 对 策 〈 王 钊 颖 等 , 2021) ， 常 绿 和 落叶 植物 生态 策略 的 差异 反映 了 叶 寿 命 和 光合 
能 力 之 间 的 权衡 〈 刘 润 红 等 , 2020) 。 常 绿 植物 的 叶片 通常 更 厚实 、 寿 命 较 长 ， 用 于 单位 叶 面 积 建成 的 资源 较 多 ， 
以 增强 植物 对 干旱 和 贫 盗 的 适应 能 力 ， 必 然 减 少 对 维持 光合 与 呼吸 功能 的 资源 投入 〈Ordofiez et al., 2009) ， 导 致 光 
合 能 力 相 对 较 弱 ， 植 株 生 长 缓慢 (Wright etal., 2004) 。 相 反 ， 落 叶 植物 叶片 寿命 短 、 光 合 能 力 强 、 生 长 速率 快 ， 
但 抵御 环境 胁迫 的 能 力 较 差 ， 常 以 落叶 的 方式 克服 不 良 环境 对 其 生长 的 不 利 影响 (Poorter & Kitajima, 2007) 。 研 究 
表明 ， 常 绿 是 对 低 资源 可 用 性 的 适应 反应 ， 落 叶 是 减少 干旱 胁迫 下 水 分 损失 的 适应 (Lusk et al., 2008; Zhao et al., 
2017) . 研究 区 地 质 性 和 季节 性 干旱 频 发 ， 在 植被 恢复 与 重建 过 程 中 ， 应 对 “缓慢 投资 -收益 ”型 物种 一 一 常 绿 植物 给 
予 重视 (于 鸿 莹 等 , 2014; 庞 世 龙 等 ; 2021a) o PERMANOVA 结果 显示 ， 常 绿 和 落叶 植物 间 的 差异 不 显著 (P>0.05)， 
二 者 在 LES 上 没有 相互 分 离 ( 图 2:B)。 这 可 能 是 由 于 实验 设计 没有 区 分 早期 和 晚期 落叶 植物 所 致 (Zhao et al., 2017; 


n 


N 


王 钊 颖 等 , 2021) ， 也 可 能 是 岩溶 植被 具有 强烈 的 选择 性 〈 嗜 钙 性 、 耐 时 性、 ES. ; E 
源 间 的 协调 趋 于 一 致 《Reich, 2014) 。 

LES 为 分 析 植 物 对 全 球 气候 变化 的 响应 与 适应 机 制 提供 了 新 的 思路 和 探索 途径 CShipley et aL, 2006; RH, 
20160 。 本 研究 以 桂 西南 8 种 适 生 植物 为 研究 对 象 ， 分 析 验 证 了 其 LES 的 存在 ， 并 进一步 指出 不 同 生活 型 植物 叶片 
光合 性 状 的 特征 及 其 相互 关系 ， 体 现 了 植物 通过 性 状 间 的 协同 与 权衡 ， 采 取 不 同 的 生存 策略 适应 变化 的 环境 。 这 为 
遏制 岩溶 区 植被 退化 、 加 快 生态 恢复 、 促 进 可 持续 发 展 提供 了 科学 依据 ， 有 具有 重要 的 理论 和 现实 意义 。 未 来 应 加 强 
人 类 活动 和 气候 变化 双重 胁迫 下 植物 群落 分 布 格局 及 其 构建 机 制 的 研究 ， 有 助 于 推动 退化 生态 系统 的 恢复 重建 。 
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